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“...o verdadeiro mundo natural, feito de sil̂ncio, caos e noite antiga, 
prossegue t̃o hostil e ińspito quanto na aurora dos tempos, maldĩ̧o a 
ser combatida com todas as foŗas e todos os meios, por mais que os 
discursos vigentes afirmem o contŕrio. Apenas sua derrota permitiŕ a 
plenitude do mito, pois ́ em torno desse adverśrio vencido e inerme que 
se consolida a vis̃o id́lica da paisagem natural como um aut̂ntico 
jardim das deĺcias, fantasia constrúda sobre tristes remanescentes 
domesticados que variam entre a casa de campo, o bosque suburbano e o 
parque nacional”. 
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Os domínios morfoclimáticos da Caatinga e do Cerrado possuem características 
únicas tanto em termos climáticos, quanto físicos e biológicos. Apresentam ambientes 
e fitofisionomias particulares que sofreram alterações históricas em seus limites de 
distribuição geográfica em consequência de mudanças climáticas, eventos geológicos 
e até mesmo devido a ocupação humana e efeitos de queimadas. Apesar deste passado 
dinâmico, a história evolutiva e a diversificação dos organismos com distribuição 
nestes ambientes são pouco exploradas em estudos modernos que utilizam sequências 
de DNA e métodos biogeográficos, filogeográficos e de demografia histórica. Esta 
condição é ainda mais evidente em relação aos roedores e marsupiais de pequeno 
porte, que apesar de serem os grupos de mamíferos com maior diversidade de 
espécies da América do Sul, são pouco representados em investigações sobre suas 
diversificações e relações históricas com o Cerrado e a Caatinga. É neste contexto que 
a presente tese procura contribuir. Foram utilizadas sequências de DNA e métodos 
filogenéticos e filogeográficos para investigar a relação entre a diversificação de 
espécies de pequenos mamíferos com a evolução de seus habitats inseridos em 
fitofisionomias do Cerrado e Caatinga. O primeiro capítulo explora hipóteses 
filogenéticas e biogeográficas no gênero Phyllomys e contém a descrição de uma nova 
espécie com distribuição em matas de galerias do Cerrado e áreas de transição com a 
Floresta Atlântica. Além disso, com base em análise de distribuição ancestral de 
Phyllomys e outros gêneros distribuídos na Amazônia, é proposta uma hipótese de que 
habitats apropriados para a ocorrência de ratos de espinho arborícolas se estendiam na 
atual região sul e central do Cerrado promovendo uma conexão entre Amazônia e 
Floresta Atlântica durante o Mioceno. O segundo capítulo investiga as relações 
filogeográficas entre populações de Gracilianus agilis da Caatinga e Cerrado. Propõe 
que as alterações demográficas sofridas por esta espécie tem relação com a evolução 
das Matas Secas da região e que G. agilis pode abrigar mais de uma espécie. Por 
último, o terceiro capítulo avalia se houve alterações demográficas ao longo do tempo 
em populações de Calomys tener e propõe que eventos de fogo e a ocupação humana 
na região do Cerrado são fatores que alteram a paisagem natural, criando habitats que 






The morphoclimatic domains of Cerrado and Caatinga are unique in terms of 
biotic, climatic, and geological features. The phytophysiognomies of Cerrado and 
Caatinga suffered multiple changes in theirs geographic distribution during the last 
millions years as a consequence of climatic and geologic modifications, fire in natural 
environments, and pre-historic human settlements. However, the diversification and 
historical evolution of organisms distributed in these regions are poorly studied. This 
is much more clearly if one tries to find Cerrado and Caatinga biogeographical studies 
based in small mammals (rodents and marsupials) as models, and using modern 
phylogenetic and phylogeographic methods. In this thesis, I used DNA sequences and 
phylogenetic and phylogeographic methods to investigate small mammals evolution 
and theirs relationship with the Cerrado and Caatinga phytofisiognomies. The first 
chapter propose phylogenetic and biogeographic hypothesis for the genus Phyllomys. 
It contains a description of a new species of Phyllomys and a hypothesis of past link 
between Amazon and Atlantic forest of South America through where the 
central/southern Cerrado biome is today. The second chapter investigates 
phylogeographical relationships of Gracilinanus agilis populations distributed in the 
Cerrado and Caatinga. I propose that historical expansions and retractions of dry 
forests of Cerrado and Caatinga are drivers for the diversification of this species, and 
that populations under G. agilis may represent more than one species. The third 
chapter focus on historical demographic changes in populations of Calomys tener. 
The results indicates that burning in natural areas, as well as the pre-historic human 
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O corredor de formações abertas da América do Sul forma uma diagonal de 
ambiente secos composta pela Caatinga no nordeste do Brasil, Cerrado no Brasil 
central e Chaco, que ocupa porções da Argentina, Paraguai e Bolívia (Werneck, 
2011). Em especial, o Cerrado e a Caatinga possuem características climáticas, 
geológicas e biológicas únicas (Ab’Sáber, 2000) e isolam as duas maiores regiões de 
florestas úmidas da América do Sul, Amazônia e Floresta Atlântica. A Caatinga é 
formada em grande parte por florestas decíduas (matas secas) e considerada como 
maior remanescente de uma vegetação estabelecida de maneira relictual na América 
do Sul, América Central e sul da América do Norte (Prado & Gibbs, 1993). O 
Cerrado, por sua vez, é caracterizado por um gradiente horizontal de fitofisionomias e 
basicamente composto por savanas, campos, matas secas e florestas de galerias 
(Ratter et al. 1997; Ribeiro & Walter 2008). Em especial, as florestas de galerias do 
Cerrado compartilham componentes vegetais com a Amazônia no norte/nordeste e 
com Floresta Atlântica no sul/sudeste (Oliveira-Filho & Ratter 1995) formando 
corredores de vegetação mais úmida ocupados por organismos autóctones e derivados 
dos biomas vizinhos. Além disso, são propostas conexões históricas entre florestas da 
Amazônia e Floresta Atlântica em regiões em que hoje em dia o Cerrado e a Caatinga 
estão estabelecidos (Oliveira-Filho & Ratter 1995). Eventos de contato e isolamento 
entre estas florestas estariam relacionados com o histórico de retrações e expansões ao 
longo do tempo das fitofisionomias do Cerrado e da Caatinga que ocorreram em 
função de mudanças climáticas e geológicas (Andrade-Lima, 1982; Auler et al. 2004; 
Bigarella et al. 1975; Rizzini, 1963; Werneck et al. 2011). Esta dinâmica histórica 
estabelece um complexo cenário evolutivo para a biota destas regiões pouco 
explorado em estudos biogeográficos (Werneck, 2011). 
Informações provenientes de sequências de DNA representam dados robustos 
para estudos biogeográficos. A filogeografia é uma disciplina que faz uso deste 
conjunto de dados e permite inferir processos evolutivos intraespecíficos e analisar a 
estruturação geográfica com base em genealogias (Avise et al. 1987). Uma derivação 
desta disciplina, a demografia histórica, permite testar cenários de contato entre 
populações,  expansão e retração demográfica ao longo do tempo fornecendo indícios 
da ocorrência de seleção natural, deriva e gargalos genéticos numa perspectiva 
geográfica (Avise, 2009; Hickerson et al. 2010). Além disso, sequências de DNA 
viabilizam estudos de biogeografia histórica (Yu et al. 2010; Yu et al. 2015) e datação 
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molecular (Drummond et al. 2006), permitindo compreender quais seriam as áreas de 
distribuição dos ancestrais de táxons viventes e em que épocas ocorreram os eventos 
de diversificação, dispersão e extinção que foram determinantes para a configuração 
do cenário biogeográfico atual. A aplicação de tais métodos com base em sequências 
de DNA pode contribuir decisivamente para o entendimento da história biogeográfica 
das formações abertas da diagonal seca, bem como permitir o teste de hipóteses 
propostas em estudos pioneiros na região (e.g. Werneck et al. 2011). 
Pequenos mamíferos das ordens Didelphimorphia e Rodentia representam os 
grupos com maior diversidade de espécies da América do Sul (Gardner & Creighton, 
2007; Lessa et al. 2014, Patton et al. 2015) e com grande número de gêneros e 
espécies endêmicas da Caatinga e Cerrado (Carmignotto et al. 2012). Pequenos 
roedores e marsupiais tem servido de modelos de estudo para investigações 
biogeográficas em escalas regional (Giarla et al. 2014), continental (Leite et al. 2014) 
e global (Schenk et al. 2013). Contudo, hipóteses filogeográficas e de demografia 
histórica no Cerrado e Caatinga utilizando estes grupos como modelos são escassas, 
podendo ser enumeradas algumas poucas pesquisas com Calomys (Almeida et al. 
2007; Nascimento et al. 2011), Trichomys (Nascimento et al. 2013) e Gracilinanus 
agilis (Faria et al. 2013). Neste contexto, estudos que relacionem a dinâmica 
evolutiva do Cerrado e Caatinga com evidências de estruturação genética e 
diversificação de pequenos mamíferos é uma demanda evidente e um campo pouco 
investigado nas formações vegetais da diagonal de ambientes secos.  
O objetivo da presente tese foi investigar a diversificação de pequenos 
mamíferos no Cerrado, Caatinga e florestas de galeria do Cerrado e suas conexões 
com Amazônia e Floresta Atlântica. Para isso utilizou-se dados de sequências de 
DNA e métodos filogeográficos, demografia histórica, datação molecular e 
biogeografia histórica tendo como grupos de estudo as espécies Calomys tener 
(Rodentia, Cricetidae), Gracilinanus agilis (Didelphimorphia, Didelphidae) e o 
gênero Phyllomys (Rodentia, Echimyidae). A obtenção de amostras foi conduzida 
através de coletas em campo em diversas localidades inseridas no Cerrado e 
adjacências deste bioma, precisamente nas seguintes localidades: Parque Nacional 
(PARNA) de Emas – GO; PARNA da Chapada dos Guimarães – MT; PARNA Serra 
da Canastra – MG; PARNA Grande Sertão Veredas – BA, MG; PARNA do Araguaia 
– TO; PARNA Chapada das Mesas – MA; Parque Estadual Serra de Ricardo Franco – 
MT; e região do rio das Mortes, nas proximidades do município de Nova Xavantina – 
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MT. Adicionalmente, por meio de doações de colegas e coleções científicas, foram 
obtidas amostras de tecidos de animais de diversas outras localidades compreendendo 
um conjunto de dados totalmente original e representativo em relação ao 
conhecimento da distribuição geográfica dos organismos estudados. 
A tese está estruturada em três capítulos. O primeiro trata da biogeografia 
histórica do gênero Phyllomys e descreve uma espécie nova para a região do Cerrado 
e áreas de transição com a Floresta Atlântica. O segundo capítulo investiga as 
relações entre estruturação geográfica de populações de G. agilis do Cerrado e 
Caatinga e a dinâmica histórica de expansões e retrações das Matas Secas, principal 
habitat desta espécie. Por último, o terceiro capítulo avalia se houve alterações 
demográficas ao longo do tempo em populações de C. tener no Cerrado, e se tais 
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Os biomas da Caatinga, Cerrado e Chaco formam uma diagonal de formações 
abertas na América do Sul, caracterizadas por climas mais secos, alta sazonalidade 
das chuvas, e que isola os dois principais biomas florestais deste continente, 
Amazônia e Floresta Atlântica (Ab’Saber 1977). Um componente importante desta 
diagonal são as florestas decíduas e semi-decíduas - “Seasonally Dry Tropical 
Forests” (matas secas) (Pennington et al. 2006) – distribuídas em um grande maciço 
na Caatinga no nordeste do Brasil, presente em enclaves no Cerrado do Brasil central, 
outro maciço de menor tamanho no nordeste da Argentina e sul/centro-oeste do 
Brasil, se estendendo de forma disjunta através da Bolívia, Peru, Colombia, 
Venezuela e atingindo partes do México e sul dos Estados Unidas (Pennington et al. 
2006). A hipótese do Arco Pleistocênico assume que as matas secas atingiram 
distribuição mais ampla durante o último máximo glacial e que sua atual condição 
disjunta é produto de uma fragmentação em função do aquecimento do clima após 
esse período (Prado & Gibbs 1993). Por outro lado, modelos climáticos contradizem 
essa condição e indicam que as matas secas  ampliaram sua distribuição após o último 
máximo glacial, durante o Holoceno (Werneck et al. 2011). As matas secas, no 
entanto, são pouco exploradas em estudos que buscam entender a evolução de sua 
diversidade biológica, a dinâmica de sua distribuição geográfica e seu papel em 
eventos de especiação e fragmentação ao longo do tempo, bem como a relação com a 
diversidade genética da sua biota associada (Werneck 2011).  
Ideias iniciais propunham que a fauna de vertebrados relacionada às 
fitofisionomias de biomas associados a diagonal aberta como Cerrado e Caatinga 
seriam pobres em termos de riqueza de espécies e endemismos (e.g. Mares et al. 
1985; Vanzolini 1974). Entretanto, revisões recentes indicam que 18,5% das espécies 
de mamíferos desta região são endêmicas (Carmignotto et al. 2012), enquanto que 
novos inventários e estudos taxonômico descrevem novos táxons (e.g. Bonvicino et 
al. 2003; Bonvicino & Weksler 1998; Tribe 2005; Weksler et al. 2006) e ampliam o 
entendimento de que o Cerrado, Caatinga e suas fitofisionomias associadas acumulam 
relevante diversidade biológica. Estudos sistemáticos e revisões taxonômicas são 
essenciais no sentido de descrever a diversidade dos componentes biológicos da 
diagonal de formações abertas. Por exemplo, Voss et al. (2005) identificou um novo 
gênero, Cryptonanus com representantes no Cerrado, previamente abrigado sob o 
nome Gracilinanus. Semedo et al. (2015), por sua vez, constataram que Gracilinanus 
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peruanus seria outra forma previamente abrigada em agilis distribuída no extremo 
oeste do bioma Cerrado, e que agilis é o nome indicado para identificar indivíduos de 
outras regiões do Cerrado e Caatinga. 
Gracilinanus agilis é uma espécie arborícola/escansorial que ocorre 
amplamente no Cerrado e Caatinga ocupando com alta frequência as regiões de matas 
secas presentes nestes biomas (Jansa et al. 2014). A validade desta espécie foi 
atestada por meio de filogenias moleculares e estudos anatômicos e diagnosticada 
como entidade taxonômica à parte de outras formas relacionadas (Costa et al. 2003; 
Lóss et al. 2011; Semedo et al. 2015). Diversos estudos filogenéticos e 
filogeográficos  encontraram populações de G. agilis representadas em três clados 
principais (Costa et al. 2003; Faria et al. 2013; Lóss et al. 2011; Rocha et al. 2015): 
um composto por indivíduos provenientes da Caatinga e norte do Cerrado tendo como 
clado irmão um grupo composto de indivíduos provenientes do centro/sudoeste do 
Cerrado; e um terceiro clado que abriga indivíduos coletados na região leste do rio 
São Francisco derivado de uma divergência inicial na árvore de G. agilis e que forma 
o agrupamento de maior distância genética quando uma comparação par-a-par é 
realizada entre os clados recuperados nas filogenias (Rocha et al. 2015).  
A Serra Geral de Goiás (localizada na região central do Cerrado) e o rio São 
Francisco est̃o entre os principais fatores utilizados para explicar as “quebras” 
filogeográficas associadas às populações de G. agilis (Faria et al. 2013) enquanto que 
o rio Araguaia é considerado como barreira ao fluxo gênico entre populações 
localizadas em margens opostas deste curso d’água (Rocha et al. 2015). Contudo, 
nenhuma associação entre a estruturação genética de populações de G. agilis e os 
principais fragmentos de matas secas foi realizada. Em virtude desta espécie de 
marsupial ser fortemente associada às matas secas, é possível que a estruturação 
genética de suas populações estejam relacionadas com a dinâmica temporal de 
fragmentação e expansão desta formação vegetal durante o Quaternário. Sendo assim, 
populações de G. agilis distribuídos na região da Caatinga devem apresentar sinais 
genéticos demográficos (expansão ou declínio populacional) estáveis visto que esta 
região é considerada uma área estável de matas secas (Prado & Gibbs 1993; Werneck 
et al. 2011). Por outro lado, populações de G. agilis localizadas na região 
central/sudoeste do Cerrado devem apresentar desvios do modelo de população 
constante, indicando declínio ou expansão populacional em virtude das áreas de matas 
secas desta região apresentarem sinais de expansão e contração de sua distribuição ao 
longo do tempo (Werneck et al. 2011). 
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O uso de dados genéticos tem permitido a identificação de espécies crípticas e 
“sibling species” (espécies cŕpticas irm̃s – sensu Bickford et al. 2006 adaptado de 
Mayr 1963) tanto em organismos de distribuição restrita como táxons de distribuição 
ampla (e.g. Bock et al. 2012). Particularmente na diagonal de formações abertas, 
métodos de delimitação de espécies tem sido utilizados para identificar linhagens 
crípticas e verificar a validade de nomes atribuídos a sub-espécies (Oliveira et al. 
2015; Werneck et al. 2015). Tais métodos de delimitação de espécies são associados 
ao conceito biológico de espécie (Mayr 1963) e combinam as árvores de gene e de 
espécie via processos coalescentes para inferir o tempo em que o fluxo gênico foi 
interrompido (ou reduzido) entre as linhagens comparadas (Yang & Rannala 2010). 
No contexto de estruturação filogenética e geográfica de G. agilis, testes de 
delimitação de espécies podem ser úteis para inferir se a população do leste do rio São 
Francisco representa uma espécie distinta e se existe fluxo gênico considerável entre 
os clados norte e sul capaz de permitir considera-los pertencentes a mesma espécie. 
O objetivo deste estudo foi testar se as populações de G. agilis são 
filogeneticamente estruturadas e se tal estruturação tem correspondência com os 
maciços de matas secas  na Caatinga e no Cerrado. Além disso, foi aplicado um 
método de delimitação de espécies para verificar se existem linhagens crípticas nas 
diferentes populações de G. agilis. Métodos filogeográficos, inferências demográficas 
e datação molecular são aplicados numa perspectiva coalescente com base num 
conjunto de dados “multilocus” (i.e. sequências de DNA provenientes de regiões 
distintas do genoma). 
 
Materiais e Métodos 
 
Amostras, procedimentos de laboratório e tratamento das sequências 
Foram utilizados 94 amostras de tecido de espécimes de G. agilis provenientes 
de localidades do Cerrado e da Caatinga (Anexo 1.2). Estas amostras foram obtidas a 
partir de expedições realizadas durantes os anos de 2014 e 2015 e de doações de 
colegas pesquisadores e coleções científicas de outras instituições do Brasil. Uma lista 
com o número de tombamento e/ou número de coleta de campo, localidade de coleta e 
coordenadas geográficas é fornecida no anexo 2.2. Além deste conjunto de dados, 
foram obtidas 90 sequências do gene citocromo b (cyt-b) de espécimes de G. agilis 
depositadas no GenBank (plataforma online e repositório de dados moleculares). Uma 
lista com número de cada sequência obtida no GenBank, localidade de coleta, 
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coordenadas geográficas e respectiva referência bibliográfica é fornecida no anexo 
3.2. Os táxons Gracilinanus microtarsus, G. peruanus, Marmosa murina e 
Cryptonanus sp. foram utilizados como grupos externos paras as reconstruções 
filogenéticas. Esta amostragem contempla espécies do mesmo clado e de outros mais 
distantes em relação a G. agilis (Jansa et al. 2013) 
O DNA das amostras foi extraído utilizando o método de fenól-clorofórmio e a 
qualidade das extrações foi avaliada através de uma eletroforese em gel de agarose 
1,5%. Foram amplificados 709 pares de bases (pb) do gene mitocondrial cyt-b (Smith 
& Patton, 1993) e três introns nucleares (Giarla 2013; Giarla & Jansa 2014): 
peptidylprolyl isomerase C (PPIC), 643 pb; prolyl 4- hydroxylase beta, (P4HB), 
633pb; O-Linked N acetylglucosamine transferase (OGT, ligado ao cromossomo X), 
654 pb. As sequências dos primers utilizados e respectivas referências são 
apresentadas no anexo 4.2. A escolha desses marcadores genéticos foi realizada com 
o objetivo de se abranger períodos curtos (cyt-b e OGT) e longos (nucleares 
autossômicos PPIC e P4HB) de eventos coalescentes, e desta maneira assegurar 
resolução para divergências recentes e antigas das linhagens estudadas.  
As reações de amplificação (Reação em Cadeia da Polimerase – PCR) dos 
marcadores selecionados foram realizadas em um volume final de 20 μl utilizando-se 
1,5 mM de MgCl2, 0,2 mM de dNTPs, 0,2μM de cada primer, 1,5U de Taq DNA 
Polimerase (Invitrogen) e 30 ng de DNA, e ciclos de temperatura compostos por um 
passo de desnaturação inicial a 95 oC por 5 min, seguidos por 35 ciclos de 95 oC por 
45 seg, 48-56 oC (conforme a temperatura de anelamento de cada primer) por 45 seg e 
72 oC por 45 seg, finalizando com uma etapa de extensão à 72 oC por 10 min. 
Pequenas adequações foram realizadas neste protocolo padrão para algumas amostras 
e espécies, conforme a necessidade. 
Os produtos resultantes da Reação em Cadeia da Polimerase foram purificados 
com enzimas ExoSap (USB Corporation) e sequenciados pelo método Sanger na 
empresa Macrogen Inc. (Seoul, Korea) e no Centro de Genômica do Distrito Federal, 
localizado na Universidade Católica de Brasília. As sequências foram editadas no 
programa GENEIOUS 6.1 (Biomatters) e a fase gamética dos marcadores nucleares 
estimada pelo algoritmo PHASE (Stephens et al. 2001) implementado no programa 
DNASP 5.10 (Librado & Rozas 2009). O alinhamento foi feito utilizando o algoritmo 
Muscle (Edgar 2004) e implementado no programa MEGA V. 5 (Tamura et al. 2011). 
Modelos de evolução nucleotídica de cada marcador molecular foram estimados no 
programa jModelTest 2 (Darriba et al. 2012) utilizando o critério de informação de 
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Akaike. Com base nos scores de máxima verossimilhança, os modelos mais ajustados 
aos conjuntos de dados foram HKY (Hasegawa et al. 1985) com proporção de sítios 
invariáveis estimados (I) e distribuição gamma (G) para cyt-b; TIM1 (Posada 2003) 
para OGT; TIM1+I para P4HB; e TrN+I para PPIC (Tamura & Nei 1993).  
 
Agrupamentos populacionais e árvores de gene 
Para avaliar o papel das matas secas e do rio São Francisco no isolamento das 
populações de G. agilis foram utilizadas sequências do gene cyt-b geradas no presente 
estudo e sequências disponíveis no GenBank, totalizando 184 sequências. Para isso, 
uma análise de agrupamentos genéticos foi conduzida no programa Bayesian Analysis 
of Population Structure - BAPS v 6 (http://www.helsinki.fi/bsg/software/BAPS/) 
utilizando o algoritmo clustering with linked loci (Corander et al. 2008). Foi utilizado 
um vetor como número mínimo de K (número de populações) de 3 3 3 3 5 5 5 5 7 7 7 
7 9 9 9 9 10 10 10 10, indicando que foram executadas 20 rodadas dentre quatro 
réplicas de valores de K distintos. Na análise de admixture foram implementadas 100 
iterações com cinco indivíduos tomados como referência em cada iteração e com 200 
iterações adicionais para troca de indivíduos utilizados como referência. Por último, a 
análise de admixture foi implementada dez vezes para se verificar a consistência dos 
resultados.  
Análises filogenéticas sob uma abordagem bayesiana foram implementadas para 
cada conjunto de dados separadamente (cyt-b, OGT, P4HB e PPIC). Estas análises 
foram realizadas numa perspectiva exploratória, de forma a encontrar 
correspondência entre os agrupamentos genéticos propostos pelo programa BAPS e a 
formação de clados das filogenias. Para isso foi utilizado o programa MrBayes 
(Huelsenbeck & Ronquist 2001) versão 3.2.2 (disponível em 
http://mrbayes.sourceforge.net). Os resultados das estimativas de modelos de 
evolução nucleotídica provenientes do jModelTest2 foram utilizados como priors nas 
inferências bayesianas. Valores de frequência de bases e taxas de substituição 
nucleotídica foram ajustados como valores iniciais em uma distribuição Dirichlet, 
enquanto parâmetros de gamma shape e proporção de sítios invariáveis foram 
ajustados como fixos. Foram implementadas duas cadeias de Markov Chain Monte 
Carlo (MCMC) com 10 milhões de gerações cada e amostragens a cada 1000 
gerações. O programa TRACER v1.3 (Rambaut & Drummond 2007) foi usado para 
verificar a convergência dos valores de máxima verossimilhança e valores de tamanho 
efetivo das amostragens (ESS > 200). Ao final, 25% das árvores amostradas foram 
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descartadas como “burn-in” e um filograma foi constrúdo utilizando apenas nós 
retidos em no mínimo 50% das amostragens.  
 
Árvore de espécies, datação molecular e inferências demográficas 
Uma estimativa de árvore de espécies foi conduzida no programa BEAST 2 
(Bouckaert et al. 2014) utilizando o algoritmo do pacote *BEAST (Heled & 
Drummond 2010). Esta análise faz uso de uma abordagem coalescente e necessita que 
para cada indivíduo seja atribuída uma espécie ou qualquer outro nível de 
agrupamento (e.g. população) em que o mesmo está incluído. Sendo assim, cada 
indivíduo foi associado a uma das quatro populações (ver Resultados) inferidas pelo 
programa BAPS. Não foi possível obter sequências de genes nucleares para uma das 
quatro populações (de menor tamanho, destacada em vermelho na Figura 1) e, em 
função disso, este agrupamento genético não foi considerado na análise de árvore de 
espécies. Esta análise foi implementada com dois conjuntos de dados, um com as 
sequências obtidas para todos os genes e outro com sequências dos genes cyt-b e 
PPIC (os quais apresentaram maior variação entre os genes trabalhados). Uma taxa de 
mutação fixa de 2% a cada um milhão de anos foi associada ao gene cyt-b utilizando 
relógio molecular estrito. Esta taxa de mutação é estimada como uma média para o 
genoma mitocondrial de várias linhagens de mamíferos (Kumar & Subramanian 
2002) e utilizada em outros trabalhos de evolução e biogeografia de pequenos 
mamíferos neotropicais (e.g. Gutiérrez et al. 2014). Para os demais genes também foi 
utilizado o relógio molecular estrito porém permitindo uma estimativa de suas taxas 
de mutação. Foi utilizado um modelo de evolução nucleotídica para cada partição 
(sequências de cada gene) de acordo com os modelos ótimos estimados no programa 
jModelTest. A árvore de espécies foi estimada com tamanho de população linear ao 
longo do tempo, utilizando o prior coalescent constant population e a taxa de 
mutação de cada gene (menos cyt-b) estimada a partir de uma distribuição log-normal 
com média 1.0 e desvio padrão 1.25. Os demais parâmetros foram mantidos no 
default e seguindo as recomendações do manual do programa. Esta análise foi 
ajustada para 100.000.000 de simulações de MCMC com amostragens a cada 10.000 
gerações. A convergência das amostragens e valores de ESS foram visualizada no 
programa TRACER v1.3 (Rambaut & Drummond 2007). Foram implementadas duas 
corridas desta análise a fim de verificar convergência dos resultados. Os arquivos das 
corridas independentes (arquivos .log) foram combinados no programa LogCombiner 
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e sumarizados no programa TreeAnotator, onde 20% das primeiras árvores 
amostradas foram descartadas como “burn-in”. 
Para se verificar sinais de alterações demográficas ao longo do tempo foram 
utilizadas as estatística D de Tajima (Tajima 1989), R2 de Ramos-Onsins e Rozas 
(Ramos-Onsins & Rozas 2002) e Fs de Fu (Fu 1997), que testam desvios da 
neutralidade com base na frequências de muta̧ões, e Fu’s Fs (Fu 1997) com base na 
frequência de haplótipos. Estas estatísticas foram estimadas no programa DNASP 
v5.10 (Librado & Rozas 2009) em simulações coalescentes de 10.000 replicações 
para determinar valores de probabilidade (P<0,05 considerado significativo) de cada 
estatística. Para estas análises, somente sequências do gene cyt-b foram utilizadas. 
A história demográfica das diferentes populações também foi investigada 
utilizando Bayesian Skylines Plots (BSP) implementado no BEAST 2. Para esta 
análise também foram utilizadas apenas as sequências de cyt-b de cada população, 
sendo que a taxa de mutação, os modelos de evolução e os priors utilizados foram os 
mesmos daqueles utilizados na inferência da árvore de espécies. Igualmente, esta 
análise foi implementada com 100.000.000 de simulações de MCMC com 
amostragens a cada 10.000 gerações, e a convergência entre as cadeias e valores de 
ESS foram verificadas no programa TRACER v1.3, que também foi utilizado para 
construir os gráficos BSPs. 
 
Delimitação de espécies 
Foi aplicado um método de delimitação de espécies utilizando o programa 
Bayesian Phylogenetic and Phylogeography (BP&P v3.2) (Yang & Rannala 2010) 
utilizando as amostras qeu possuem sequências para todos os genes sequenciados. 
Este método tem como premissa ausência de fluxo gênico após a divergência das 
espécies (Yang & Rannala 2010), apesar de que simulações indicam que baixo níveis 
de migração não afetam os modelos de delimitação propostos pelo algoritmo do 
BP&P (Zhang et al. 2011). Em linhas gerais estas premissas estão em consonância 
com o conceito biológico de espécie proposto por Mayr (1963) que define espécie 
como um grupo que troca genes e é reprodutivamente isolado de outro grupo. O 
BP&P utiliza uma abordagem coalescente com base em genealogias de múltiplos loci 
independentes e árvore de espécies e, a partir de uma cadeia MCMC, calcula a 
probabilidade posterior de diferentes modelos (hipóteses) de espécies. Tamanho 
populacional ancestral (θ) e idade da raiz da árvore (τ0) são priors ajustados a uma 
distribuição gama G(α, β) que afetam sensivelmente a probabilidade posterior e a 
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validação de cada espécie (Leaché et al. 2010), como por exemplo valores altos de θ e 
baixos de τ0 com tendências a favorecer modelos contendo poucas espécies (Yang & 
Rannala 2010). Frente a isso, seguiu-se a recomendação de Leaché et al. (2010) 
implementando diversas rodadas do programa e empregando a seguinte combinação 
de priors: população grande θ ~ G(1, 10) e divergências profundas τ0 ~ G(1, 10) 
ambos com média de 0,1 e variância 0,01; população ancestral pequena θ ~ G(2, 
2000) e divergências recentes τ0 ~ G(2, 2000) ambos com média de 0,001 e variância 
de 5 x 10-7; e combinação de população ancestral grande θ ~ G(1, 10) e divergências 
recentes τ0 ~ G(2, 2000). Para cada combinação de parâmetros foram implementadas 
no mínimo cinco rodadas a fim de se verificar a congruência entre os resultados. Cada 
rodada foi implementada com 1.000.000 de gerações, amostragens a cada 5 gerações 
e “burn-in” de 10.000. Rodadas adicionais foram realizadas alterando a topologia da 
árvore guia,  alterando os algoritmos disponíveis no programa (Yang 2015) e com um 




Agrupamentos genéticos e árvores de gene 
A análise de estruturação genética implementada no programa BAPS estimou 
quatro agrupamentos genéticos com base em sequências do gene cyt-b (Figura 1.2A). 
Dentre estes, três agrupamentos representam indivíduos provenientes de localidades 
distintas e demonstram estruturação geográfica evidente: um grupo ocupando a região  
central/norte do Cerrado e Caatinga, outro na região central/sudoeste do Cerrado e o 
terceiro agrupamento genético restrito à região leste e sul do rio São Francisco na 
porção oriental da Caatinga e Cerrado. O quarto agrupamento genético, representado 
por oito sequências obtidas de indivíduos coletados nas regiões central e sul do 
cerrado, não apresenta evidência de estruturação geográfica. 
A análise filogenética utilizando 184 sequências do gene cyt-b de espécimes de 
G. agilis indica monofiletismo da espécie com alta probabilidade posterior (pp=1) 
(Figura 1.2B). Esta análise indica a formação de quatro clados principais e possui 
moderada correspondência com os agrupamentos genéticos indicados pela análise no 
programa BAPS. Dois clados reciprocamente monofiléticos são compostos por 
sequências de indivíduos também encontrados em grupos genéticos distintos no 
programa BAPS (destacados pela coloração verde e amarela na Figura 1.2). Estes 
clados representam indivíduos provenientes da região central/norte do Cerrado e 
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Caatinga (em verde na Figura 1.2) e região central/sudoeste do Cerrado (em amarelo 
na Figura 1.2). Dois clados derivados das primeiras divergências na árvore de G. 
agilis (clado 1 e 2 destacados em azul na Figura 1.2B) são representados por 
sequências de espécimes provenientes da região leste do rio São Francisco. Indivíduos 
destes clados foram encontrados no mesmo agrupamento genético pelo programa 
BAPS. 
As análises filogenéticas implementadas com base em sequências dos 
marcadores nucleares indicaram baixa resolução (Figura 2.2A). O filograma 
resultante de sequências do PPIC indica com alto apoio estatístico (pp=1) o 
monofiletismo de G. agilis e moderada resolução filogenética. Esta análise demonstra 
a formação de dois clados, o primeiro composto por sequências de indivíduos 
originários da região leste da Caatinga localizadas à leste do rio São Francisco. O 
segundo clado é composto por sequências de espécimes das outras localidades 
amostradas e não apresenta correspondência com uma estruturação geográfica. As 
análises filogenéticas resultantes das sequências do OGT e P4HB indicaram 
monofiletismo de G. agilis e uma politomia basal que dificulta o entendimento de 








Figura 1.2: A) Grupos genéticos indicados pela análise no programa BAPS; B) Filograma resultante da análise filogenética com base em sequências 
do cyt-b realizada no programa MrBayes. Nós com círculo preto apresentam probabilidade posterior > 0,95; C) Mapa mostrando Cerrado em bege, 
Caatinga em marrom e rio São Francisco em cinza. Cores das barras em figura A e dos terminais da filogenia em B indicam correspondência com as 













Figura 2.2: A) Filogenias de genes nucleares, da esquerda para direita: OGT, P4HB e PPIC. Nós com círculo em preto significam probabilidade 
superior > 0,95; B) Filogenia coalescente de espécies (cytb e PPIC): terminais A, B e C são populações derivadas das localidades correspondentes na 
















Árvore de espécies, datação molecular e inferências demográficas 
As árvores de espécies utilizando sequências do conjunto de dados completo 
(todos os marcadores) não apresentaram convergência das cadeias de MCMC. 
Resultado oposto ocorreu quando somente os marcadores mais informativos (cyt-b e 
PPIC) foram utilizados. Nesta análise três linhagens principais foram encontradas (A, 
B e C na Figura 2.2B) e tem correspondência com os agrupamentos genéticos e clados 
encontrados na análise do programa BAPS e nas árvores de gene do cyt-b e PPIC. 
Dentre estas linhagens, “C” representa a populã̧o restrita a poŗ̃o central/sudoeste 
do Cerrado; “B” representa a populã̧o restrita a poŗ̃o central/norte do Cerrado e 
Caatinga; “A” corresponde a populã̧o localizada na Caatinga na poŗ̃o leste do rio 
São Francisco. Estas relações evolutivas foram estimadas com alto valor de apoio 
estatístico (pp=1). A populã̧o “A” foi estimada com um tempo de isolamento das 
demais populações de aproximadamente 1,25 milhões de anos, enquanto que as 
popula̧ões “B” e “C” apresentaram o tempo de divergência de seu ancestral comum 
mais recente de aproximadamente 200.000 anos. 
Testes de neutralidade com base em sequências do cyt-b apresentaram valores 
significativos de D e R2 apenas para a populã̧o “C” (Tabela 1.2), enquanto que as 
demais populações apresentaram resultados que não rejeitam o modelo de população 
constante ao longo do tempo. De maneira semelhante, os resultados das BSPs indicam 
a populã̧o “C” com uma tendência de crescimento ao longo do tempo e as demais 
populações com tamanho populacional constante (Figura 3.2). 
 
  
Table 1.2: Resultados obtidos nos testes de desvios do modelo neutro de evolução 
para as diferentes populações encontradas. Indicadores estatísticos utilizados: D de  
Tajima, Fs de Fu e R2 de Ramos-Onsins and Rozas. 
População D Fs R2 
Pop. A -1.76 -2.15 0.31 
Pop. B -1.06 -1.18 0.09 
Pop. C -1.32 -2.82* 0.06* 







Figura 3.2: Tamanho efetivo populacional através do tempo das populações A (esquerda), B (centro), C (direita) de G. agilis com base em 






Delimitação de espécies 
A análise de delimitação de espécies realizada no programa BP&P indicou a 
presença de três espécies (pp = 1), que possuem associação direta com os clados 
recuperados na árvore de gene do cyt-b e na árvore de espécies. O mesmo resultado 
foi obtido em todas as análises onde os valores dos priors θ e τ0 e demais parâmetros 




O conjunto de resultados encontrados aqui permite delinear que G. agilis possui 
três linhagens evoluindo independentemente: população A da região leste do rio São 
Francisco, população B proveniente da região central/norte do Cerrado e Caatinga e 
população C da região sul/sudoeste do Cerrado. A primeira população está isolada há 
mais tempo em relação às outras (1.25 Ma) enquanto que separação das populações B 
e C foi mais recente (200.000 mil anos). Apesar da baixa resolução dos marcadores 
nucleares e incongruências com a árvore derivada da análise do cyt-b, as filogenias 
resultantes do cyt-b e do PPIC foram semelhantes em demonstrar que a população 
proveniente do leste do Rio São Francisco forma um clado derivado da primeira 
divergência na árvore de G. agilis. A árvore coalescente de espécies também 
demonstrou esta tendência, além de apontar correspondência com os demais clados 
recuperados na árvore do cyt-b. Incongruências entre árvores de genes de marcadores 
mitocondriais e nucleares é encontrada com frequência em organismos de divergência 
recente e tem como principais causas a retenção de polimorfismo ancestral e 
separação incompleta das linhagens (“incomplete lineage sorting”) (Knowles & 
Carstens 2007; Toews & Brelsford 2012). Neste sentido que se fazem necessárias, 
como realizado neste trabalho, a aplicação de métodos coalescentes que acomodem 
incongruências de marcadores independentes (Page & Charleston 1997; Rosenberg & 
Nordborg 2002). 
A estruturação filogenética e geográfica com base em sequências do gene cyt-b 
encontrada aqui é semelhante a de demais estudos (Costa et al. 2003; Faria et al. 
2013; Lóss et al. 2011; Rocha et al. 2015). Porém, quando os diferentes marcadores 
foram analisados de forma simultânea na árvore de espécie encontramos que a 
população A (leste do rio São Francisco) é resultado de uma divergência mais antiga, 
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enquanto que as populações B e C formam clados irmãos. Estes resultados são 
contrários ao encontrado por Faria et al. (2013) que, utilizando sequências do exon 28 
do gene nuclear fator de Von Willenbrand (vWF), recuperaram indivíduos do leste do 
rio São Francisco (equivalente à população A) como irmãos dos indivíduos do norte 
da Caatinga (equivalente à população B). Entretanto é preciso levar em conta que as 
filogenias com base em sequências do vWF não possuem apoio estatístico para 
assegurar o monofiletismo de G. agilis (Faria et al. 2013) e que análises coalescentes 
multigênicas jamais foram empregadas para este organismo. Por outro lado, no 
presente estudo foi encontrado monofiletismo de G. agilis em todas filogenias de gene 
e de espécie, sendo que os métodos aqui apresentados estão alinhados à perspectiva 
da teoria coalescente e análises multigênicas, que em última análise estão na 
vanguarda da filogeografia moderna (Avise 2009; Hickerson et al. 2010). 
Foram constatadas evidências de crescimento populacional de G. agilis na 
população C e indicativos de estabilidade ao longo do tempo para as populações A e 
B. Estes resultados podem ser interpretados frente a dinâmica de distribuição das 
matas secas. Algumas hipóteses indicam que a Caatinga é uma região de estabilidade 
de matas secas, enquanto que porções de matas secas do Cerrado e sudoeste do Brasil 
sofreram eventos de fragmentação ao longo do tempo (Prado & Gibbs 1993; Werneck 
et al. 2011). Ademais, as matas secas poderiam apresentar uma distribuição muito 
mais ampla e contígua no Neotrópico durante o Terciário e Quaternário e mudanças 
climáticas mais recentes teriam orientado uma distribuição atual disjunta (Pennington 
et al. 2000; Pennington et al. 2004). Neste cenário, os enclaves de matas secas atuais 
do Cerrado (Felfili et al. 2006; Oliveira-Filho & Ratter 1995) poderiam ser 
remanescentes de uma formação maior que passou por fragmentação no último 
máximo glacial e que hoje estariam se expandindo (Werneck et al. 2011). Esta 
dinâmica poderia explicar por que na área da Caatinga e norte do Cerrado ocorrem 
populações estáveis e antigas de G. agilis (Populações A e B) e que a linhagem 
presente no sul/sudoeste do Cerrado (população C) apresenta desvios do modelo 
neutro populacional decorrente de simultâneas expansões e fragmentações da matas 
secas. 
Tanto análises com sequências de cyt-b utilizadas em trabalhos previamente 
publicados (e.g. Faria et al. 2013; Rocha et al. 2015) como as análises utilizando 
sequências inéditas (genes nucleares e mitocondrial) indicaram conjuntos genéticos 
restritos à leste do rio São Francisco. Este rio tem sido utilizado como modelo em 
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estudos que testam hipóteses de rios como barreiras ao fluxo gênico (e.g. Faria et al. 
2013; Nascimento et al. 2013; Oliveira et al. 2015; Percequillo et al. 2008). Apesar de 
diferentes organismos apresentarem clados restritos à leste deste rio, algumas 
linhagens de mamíferos e lagartos demonstram fluxo gênico recente entre indivíduos 
distribuídos em ambas as margens do rio (Nascimento et al. 2013; Oliveira et al. 
2015). Frente a isso, não parece adequado supor que o rio como barreira per se seja 
suficiente para impedir acasalamentos entre indivíduos de populações adjacentes. 
Sendo assim, outros fatores promotores de isolamento têm sido propostos como 
alternativa para estruturação genética. Por exemplo, supõe-se que a cadeia de 
montanhas localizada à leste do rio São Francisco (cadeia do Espinhaço) atue como 
barreira para lagartos de pequeno tamanho (Oliveira et al. 2015), e que o paleo-curso 
e meandros abandonados da foz do rio São Francisco também sejam promotores de 
estruturação genética em roedores e lagartos (Nascimento et al. 2013; Werneck et al. 
2015). Além disso, pode-se supor que retrações e expansões de matas secas em ambas 
as margens do rio São Francisco poderiam ser um agente adicional que igualmente 
contribui com a estruturação genética de populações distribuídas nas margens oriental 
e ocidental do rio. 
A análise de delimitação de espécies indicou que cada uma das três populações 
recuperadas nas filogenias representam espécies diferentes (probabilidade posterior = 
1), e que portanto G. agilis seria um complexo de espécies. Adicionalmente a este 
método de delimitação de espécie, a população A poderia ser considerada uma 
espécie distinta se esquemas taxonômicos fossem propostos com base no conceito 
filogenético de espécie (Cracraft 1983), visto que em duas árvores de gene e na árvore 
coalescente de espécie esta população é monofilética e distante das demais. Um 
indicativo contrário pode ser visto na ausência desta tendência em outros dois genes 
analisados (OGT e P4HB). Contudo, simulações indicam probabilidades baixas de 
monofiletismo recíproco entre espécies de separação recente em função de retenção 
de polimorfismo ancestral, “lineage sorting” ainda muito atuantes (Knowles & 
Carstens 2007), hibridização e introgressão (Zhang et al. 2011). Assim, a taxonomia 
de organismos com esta natureza não é uma tarefa simples e requer uma análise mais 
profunda de conceitos de espécie e métodos de validação e delimitação de espécies 
(de Queiroz 2007). 
Além de conjuntos de dados diferentes frequentemente produzirem hipóteses 
filogenéticas conflituosas, a falta de métodos e conceitos de espécies unificados (de 
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Queiroz 2007) implica que, por vezes, a taxonomia se torne subjetiva. Por outro lado, 
a unificação de métodos de delimitação e conceitos de espécies permitiria o 
tratamento de uma entidade específica como hipótese científica passível de teste. 
Métodos coalescentes de delimitação tentam atingir este objetivo (Zhang et al. 2011), 
na medida em que empregam um ou mais modelos teóricos (i.e. conceitos de espécie) 
e procedimentos estatísticos para gerar probabilidades de determinada linhagem ser 
considerada uma espécie distinta. Este procedimento é particularmente útil se 
considerarmos tempos de divergências recentes, como encontrado em G. agilis, e 
onde diferenças morfológicas ou ecológicas ainda não foram suficientemente 
acumuladas gerando dessa forma conflitos conceituais. Por exemplo, a propriedade 
fundamental do conceito fenético assume que diferentes espécies apresentam formas 
distintas, porém duas espécies podem conservar formas semelhantes e serem 
reciprocamente monofiléticas e com ausência de fluxo gênico (de Queiroz 2007). 
Analogamente, o nicho ecológico, propriedade intrínseca do conceito ecológico de 
espécie, pode ser conservado para duas espécies distintas de divergência recente 
(Wiens 2004). Estes fenômenos ocorrem porque as diferentes propriedades de cada 
conceito de espécie (e.g. forma para o fenético, nicho para o ecológico) não mudam 
na mesma intensidade e no mesmo tempo em que duas linhagens vão se separando 
(de Queiroz 2007). Portanto, uma abordagem integrativa se faz necessária. No 
contexto de G. agilis, a incorporação de informações morfológicas, ecológicas e 
dados genéticos adicionais à delimitação de espécies aplicadas no presente estudo 
seria particularmente importante para validar ou refutar a hipótese deste táxon abrigar 
um complexo de espécies. 
O presente estudo utilizou conjuntos de dados inéditos e métodos 
filogeográficos clássicos e coalescentes. Os resultados obtidos oferecem novas 
hipóteses sobre a evolução de G. agilis e sua relação com as regiões que esta espécie 
ocupa. Uma destas hipóteses é de que a dinâmica histórica de expansão e contração de 
matas secas desempenham um fator determinante para a estruturação genética e 
geográfica de G. agilis. Outra hipótese é que as diferentes linhagens desta espécie 
podem se tratar de espécies distintas, fazendo com que G. agilis acumule mais de uma 
espécie. A integração de conjuntos de dados adicionais (e.g. morfologia) seria 
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2 Passo do Lontra, MS




7 PARNA Emas, GO
8 Catal̃o, GO
9 Caldas Novas, GO
10 Jõo Pinheiro, MG
11 PARNA Pantanal, MT
12 Bocaiúva, MG
13 Brasilândia de Minas, MG




18 Jardim Botânico, DF
19 Barrad do Gaŗas, MT
20 PARNA Braślia, DF
21 PARNA Chapada dos Guimar̃es, MT
22 Mimoso de Goiás, GO
23 PARNA Grande Sert̃o Veredas, MG/BA
24 Nova Xavantina, MT




29 Teresina de Goiás, GO
30 Rio das Contas, BA
31 Sao Domingos, GO
32 Ribeir̃o Cascalheiras, MT
33 Parañ, GO
34 Lagoa do Confus̃o, TO
35 Nossa Senhora da Glória, SE
36 Monte Alegre, GO
37 Porto da Folha, SE
38 Paulo Afonso, BA
39 Coronel José Dias, PI
40 Búque, PE
41 Jõo Costa, PI
42 S̃o Jõo do Piaú, PI
43 Brejo Santo, CE
44 Chapada do Araripe, CE





Anexo 2.2: Número de tombo ou coleta das amostras de tecidos de G. agilis 
utilizados no presente estudo, indicando localidade de coleta, Estado e coordenadas 
geográficas em graus decimais. 
Amostra Município/localidade Estado Coordenadas 
AC2890 Brejo Santo CE  -7.48095 -38.99019 
AC2891 Brejo Santo CE  -7.48095 -38.99019 
AC2892 São João do Piauí PI  -8.35188 -42.26958 
AC2893 São João do Piauí PI  -8.35188 -42.26958 
AC2894 São João do Piauí PI  -8.35188 -42.26958 
ARB 417 São Domingos GO -13.40405 -46.32561 
ARB 418 São Domingos GO -13.40405 -46.32561 
ARB419 São Domingos GO -13.40405 -46.32561 
ARB423 São Domingos GO -13.40405 -46.32561 
ARB425 São Domingos GO -13.40405 -46.32561 
ARB426 São Domingos GO -13.40405 -46.32561 
ARB427 São Domingos GO -13.40405 -46.32561 
ARB434 São Domingos GO -13.40405 -46.32561 
ARB436 São Domingos GO -13.40405 -46.32561 
ARB440 São Domingos GO -13.40405 -46.32561 
ARB467 Paranã TO -12.63331 -47.85550 
ARB475 Paranã TO -12.63331 -47.85550 
ARB541 Paranã TO -12.63331 -47.85550 
ARB548 Paranã TO -12.63331 -47.85550 
ARB587 Alvorada do Norte GO -14.49474 -46.48910 
ARB743 Ribeirão Cascalheira MT -12.93987 -51.81927 
ARB744 Ribeirão Cascalheira MT -12.93987 -51.81927 
ARB774 Ribeirão Cascalheira MT -12.93987 -51.81927 
ARB786 Monte Alegre de Sergipe SE -10.01911 -37.56496 
ARB802 Monte Alegre de Sergipe SE -10.01911 -37.56496 
ARB803 Monte Alegre de Sergipe SE -10.01911 -37.56496 
ARB806 Monte Alegre de Sergipe SE -10.01911 -37.56496 
ARB807 Monte Alegre de Sergipe SE -10.01911 -37.56496 
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Amostra Município/localidade Estado Coordenadas 
ARB818 Monte Alegre de Sergipe SE -10.01911 -37.56496 
ARB833 Monte Alegre de Sergipe SE -10.01911 -37.56496 
ARB804 Porto da Folha SE  -9.89791 -37.42544 
ARB822 Nossa Senhora da Glória SE -10.01911 -37.56496 
ARB829 Paulo Afonso BA -10.22584 -37.42010 
UFES-CTA1429 Barra do Garças MT -15.89163 -52.26186 
UFES-CTA1295  Nova Ponte MG -19.22538 -47.70376 
UFES-CTA1259  Nova Ponte MG -19.22538 -47.70376 
UFES-CTA1241 Crato CE  -7.215591 -39.40932 
UFES-CTA1244 Crato CE  -7.215591 -39.40932 
UFES-CTA1541 Poconé MT -16.27375 -16.27375 
UFES-CTA1534 Poconé MT -16.27375 -16.27375 
UFES-CTA1550 Passo do Lontra MS -19.57791 -57.03681 
UFES-CTA1547 Passo do Lontra MS -19.57791 -57.03681 
DID1 PARNA Chapada dos Guimarães MT -15.42757 -55.83072 
DID6 PARNA Chapada dos Guimarães MT -15.42757 -55.83072 
DID8 PARNA Chapada dos Guimarães MT -15.42757 -55.83072 
DID9 PARNA Chapada dos Guimarães MT -15.42757 -55.83072 
DID11 PARNA de Emas GO -18.25405 -52.75162 
DID12 PARNA de Emas GO -18.25405 -52.75162 
DID13 PARNA de Emas GO -18.25405 -52.75162 
DID14 PARNA de Emas GO -18.25405 -52.75162 
DID15 PARNA de Emas GO -18.25405 -52.75162 
DID17 PARNA de Emas GO -18.25405 -52.75162 
DID29 PARNA Grande Sertão Veredas BA/MG/GO -14.88291 -45.94247 
DID30 PARNA Grande Sertão Veredas BA/MG/GO -14.88291 -45.94247 
DID31 PARNA Grande Sertão Veredas BA/MG/GO -14.88291 -45.94247 
DID32 PARNA Grande Sertão Veredas BA/MG/GO -14.88291 -45.94247 
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Amostra Município/localidade Estado Coordenadas 
DID34 PARNA Grande Sertão Veredas BA/MG/GO -14.88291 -45.94247 
DID35 PARNA Grande Sertão Veredas BA/MG/GO -14.88291 -45.94247 
DID36 PARNA Grande Sertão Veredas BA/MG/GO -14.88291 -45.94247 
DID37 PARNA Grande Sertão Veredas BA/MG/GO -14.88291 -45.94247 
DID38 PARNA Grande Sertão Veredas BA/MG/GO -14.88291 -45.94247 
DID39 PARNA Grande Sertão Veredas BA/MG/GO -14.88291 -45.94247 
DID40 PARNA Chapada dos Veadeiros GO -14.03894 -47.62296 
DID41 PARNA Chapada dos Veadeiros GO -14.03894 -47.62296 
DID42 PARNA Chapada dos Veadeiros GO -14.03894 -47.62296 
DID44 PARNA Chapada das Mesas MA -7.24020 -47.143 
DID45 PARNA Chapada das Mesas MA -7.24020 -47.143 
ECO3 Nova Xavantina MT -14.77937 -52.66124 
ECO4 Nova Xavantina MT -14.77937 -52.66124 
ECO13 Nova Xavantina MT -14.77937 -52.66124 
ECO10 Nova Xavantina MT -14.77937 -52.66124 
ECO18 Nova Xavantina MT -14.77937 -52.66124 
MAR26 Jardim Botânico, Brasília DF -15.89348 -47.84998 
MAR28 Jardim Botânico, Brasília DF -15.89348 -47.84998 
MAR33 EMBRAPA, Brasília DF 
  
MAR41 EMBRAPA, Brasília DF 
  
MAR45 Fazenda Água Limpa, Brasília DF 
  
MAR46 Fazenda Água Limpa, Brasília DF 
  
MAR49 Fazenda Água Limpa, Brasília DF 
  
MCNU847 Piranhas GO -16.42491 -51.82781 
UNB2322 PARNA de Brasília DF -15.65524 -47.96745 
UNB2841 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
UNB2854 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
UNB2855 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
UNB2857 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
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Amostra Município/localidade Estado Coordenadas 
UNB2859 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
UNB2860 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
UNB2861 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
UNB2862 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
UNB2863 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
UNB2864 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
  Grupos 
externos 
        
  Cryptonanus sp. DID43 
  
  Marmosa murina DID28 
  
  Gracilinanus microtarsus DID20     
Acrônimos: AC: caderno de campo de Alexandre Uarth Christoff; ARB: caderno de 
campo de Alexandra Bezerra; ECO: coleção do autor; UFES-CTA: coleção de tecidos 
animais da Universidade Federal do Espírito Santo; DID: coleção de tecidos de 
mamíferos do Laboratório de Genética e Biodiversidade da Universidade de Brasília; 
MAR: coleção de tecidos de mamíferos do Laboratório de Genética e Biodiversidade 
da Universidade de Brasília; MCNU: Museu de Ciências Naturais da Universidade 



















Anexo 3.2: Sequências do gene citocromo b (cyt-b) de G. agilis obtidos do GenBank. 
São indicados o número de acesso, município, unidade federativa, coordenadas 
geográficas em graus decimais e referência dos trabalhos que geraram a sequência.  
Número de acesso Município UF Coordenadas Referência 
KF313923/CRB2311 Mimoso de Goiás GO -15.0588 -48.1620 Faria et al. 2013 
KF313924/CRB746 Teresina de Goiás GO -13.6395 -47.2533 Faria et al. 2013 
KF313925/CRB648 Teresina de Goiás GO -13.6395 -47.2533 Faria et al. 2013 
KF313926/CRB750 Teresina de Goiás GO -13.6395 -47.2533 Faria et al. 2013 
KF313927/CRB895 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
KF313981/JAO1184 Rio das Contas BA -13.5858 -41.8136 Faria et al. 2013 
KF313980/JAO1177 Rio das Contas BA -13.5858 -41.8136 Faria et al. 2013 
KF313979/JAO1171 Rio das Contas BA -13.5858 -41.8136 Faria et al. 2013 
KF313978/LBCE3827 Caetité BA -14.0648 -42.4858 Faria et al. 2013 
KF313977/LBCE3801 Caetité BA -14.0648 -42.4858 Faria et al. 2013 
KF313976/LBCE3832 Caetité BA -14.0648 -42.4858 Faria et al. 2013 
KF313974/LBCE3817 Caetité BA -14.0648 -42.4858 Faria et al. 2013 
KF313974/LBCE2743 Coronel José Dias PI -8.8090 -42.3544 Faria et al. 2013 
KF313973/LBCE2736 Coronel José Dias PI -8.8090 -42.3544 Faria et al. 2013 
KF313972/LBCE1261 Coronel José Dias PI -8.8090 -42.3544 Faria et al. 2013 
KF313971/LBCE2758 Coronel José Dias PI -8.8090 -42.3544 Faria et al. 2013 
KF313970/LBCE1240 João Costa PI -8.4848 -42.4724 Faria et al. 2013 
KF313969/LBCE5265 Jaguaruana CE -4.8361 -37.7815 Faria et al. 2013 
KF313968/LBCE5263 Jaguaruana CE -4.8361 -37.7815 Faria et al. 2013 
KF313967/LBCE5254 Jaguaruana CE -4.8361 -37.7815 Faria et al. 2013 
KF313966/AP625 Buíque PE -8.6210 -37.1572 Faria et al. 2013 
KF313965/AP622 Buíque PE -8.6210 -37.1572 Faria et al. 2013 
KF313964/AP614 Buíque PE -8.6210 -37.1572 Faria et al. 2013 
KF313963/CRB1670 Jaborandi BA -14.0716 -45.4498 Faria et al. 2013 
KF313962/CRB1644 Jaborandi BA -14.0716 -45.4498 Faria et al. 2013 
KF313961/CRB1606 Jaborandi BA -14.0716 -45.4498 Faria et al. 2013 
KF313960/CRB1571 Jaborandi BA -14.0716 -45.4498 Faria et al. 2013 
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Número de acesso Município UF Coordenadas Referência 
KF313958/MCNM2243 João Pinherio MG -17.7405 -46.1741 Faria et al. 2013 
KF313957/LBCE4888 Aquidauana MS -20.4670 -55.7872 Faria et al. 2013 
KF313956/LBCE5667 Corumbá MS -19.0081 -57.6515 Faria et al. 2013 
KF313955/LBCE5666 Corumbá MS -19.0081 -57.6515 Faria et al. 2013 
KF313954/LBCE5665 Corumbá MS -19.0081 -57.6515 Faria et al. 2013 
KF313953/LBCE11949 Cassilândia MS -19.1097 -51.7365 Faria et al. 2013 
KF313952/LBCE8774 Luziânia GO -16.2514 -47.9177 Faria et al. 2013 
KF313951/LBCE7514 Luziânia GO -16.2514 -47.9177 Faria et al. 2013 
KF313950/LBCE7500 Luziânia GO -16.2514 -47.9177 Faria et al. 2013 
KF313949/LBCE9410 Aporé GO -18.9611 -51.9236 Faria et al. 2013 
GKF313948/LBCE9435 Aporé GO -18.9611 -51.9236 Faria et al. 2013 
KF313947/LBCE9413 Aporé GO -18.9611 -51.9236 Faria et al. 2013 
KF313946/LBCE9415 Aporé GO -18.9611 -51.9236 Faria et al. 2013 
KF313945/LBCE9430 Aporé GO -18.9611 -51.9236 Faria et al. 2013 
KF313944/LBCE11947 Aporé GO -18.9611 -51.9236 Faria et al. 2013 
KF313943/LBCE9474 Anápolis GO -16.3285 -48.9534 Faria et al. 2013 
KF313942/LBCE9469 Anápolis GO -16.3285 -48.9534 Faria et al. 2013 
kf313941/LBCE11994 São Domingos GO -13.4004 -46.3221 Faria et al. 2013 
kf313940/LBCE11996 São Domingos GO -13.4004 -46.3221 Faria et al. 2013 
KF313939/LBCE11997 São Domingos GO -13.4004 -46.3221 Faria et al. 2013 
KF313938/CRB954 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
KF313937/CRB1006 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
KF313936/CRB982 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
KF313935/CRB978 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
KF313934/CRB1001 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
KF313933/CRB977 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
KF313932/CRB974 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
KF313931/CRB952 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
KF313930/CRB901 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
KF313929/CRB1009 Cavalcante GO -13.7980 -47.4570 Faria et al. 2013 
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Número de acesso Município UF Coordenadas Referência 
JF281024/LPC317 Nova Ponte MG -19.2253 -47.7037 Rocha et al. 2015 
JF281023/RGR482 Lagoa da Confusão TO -10.9201 -50.1832 Rocha et al. 2015 
JF281022/RGR446 Lagoa da Confusão TO -10.9201 -50.1832 Rocha et al. 2015 
JF281021/RGR427 Lagoa da Confusão TO -10.9201 -50.1832 Rocha et al. 2015 
JF281019/LPC283 Crato CE -7.2155 -39.4093 Rocha et al. 2015 
JF281018/LPC243 Crato CE -7.2155 -39.4093 Rocha et al. 2015 
JF281017/LPC251 Crato CE -7.2155 -39.4093 Rocha et al. 2015 
JF281016/LPC249 Crato CE -7.2155 -39.4093 Rocha et al. 2015 
JF281015/LPC270 Crato CE -7.2155 -39.4093 Rocha et al. 2015 
JF281014/RGR480 Lagoa da Confusão TO -10.9201 -50.1832 Rocha et al. 2015 
JF281013/RGR95 Pium TO -10.4427 -49.1798 Rocha et al. 2015 
JF281012/RGR405 Lagoa da Confusão TO -10.9201 -50.1832 Rocha et al. 2015 
JF281011/RGR406 Lagoa da Confusão TO -10.9201 -50.1832 Rocha et al. 2015 
JF281010/RGR426 Lagoa da Confusão TO -10.9201 -50.1832 Rocha et al. 2015 
JF281009/LPC589 Poconé MT -16.2737 -56.6265 Rocha et al. 2015 
JF281008/LPC297 Nova Ponte MG -19.2253 -47.7037 Rocha et al. 2015 
JF281007/LPC380 Nova Ponte MG -19.2253 -47.7037 Rocha et al. 2015 
KM066022/MZUSP35188 Parna Pantanal MT -17.6673 -57.4689 Semedo et al. 2015 
KM066021/MZUSP35190 Parna Pantanal MT -17.6673 -57.4689 Semedo et al. 2015 
KM066020/MZUSP35191 Parna Pantanal MT -17.6673 -57.4689 Semedo et al. 2015 
KM066018/MZUSP35186 Parna Pantanal MT -17.6673 -57.4689 Semedo et al. 2015 
KM066017/MZUSP5187 Parna Pantanal MT -17.6673 -57.4689 Semedo et al. 2015 
KM066016/MZUSP35192 Parna Pantanal MT -17.6673 -57.4689 Semedo et al. 2015 
HQ622160/UFMG2498 Barra do Garças MT -15.8916 -52.2618 Loss et al. 2011 
HQ622159/UFMG2497 Poconé MT -16.2737 -56.6265 Loss et al. 2011 
HQ622158/UFMG2500 Passo do Lontra MG -19.5779 -57.0368 Loss et al. 2011 
HQ622157/UFMG2515 Nova Ponte MG -19.2253 -47.7037 Loss et al. 2011 
HQ622156/UHECO4722 Caldas Novas GO -17.7445 -48.6250 Loss et al. 2011 
HQ622155/UFMG2495 Coronel Murta MG -16.6153 -42.1843 Loss et al. 2011 
HQ622154/UFMG2433 Bocaiuva  MG -17.1114 -43.820 Loss et al. 2011 
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  Grupos externos 
 Número de 
acesso 
     Referência 
  Gracilinanus peruanus KM66033/INPA6741 
 
Semedo et al. 2015 
  Gracilinanus peruanus KM66029/INPA6740 
 
Semedo et al. 2015 
  Gracilinanus peruanus KM66028/INPA6739 
 
Semedo et al. 2015 
  Gracilinanus peruanus KM66030/INPA6738 
 
Semedo et al. 2015 
  Gracilinanus peruanus KM66032/INPA6737 
 
Semedo et al. 2015 
  Gracilinanus peruanus KM66031/INPA6736 
 
Semedo et al. 2015 
  Gracilinanus microtarsus KT952260/LPC820 
 
Leite et al. 2016 
  Gracilinanus microtarsus KT952261/LPC821 
 
Leite et al. 2016 
  Gracilinanus microtarsus KT952262/LPC822 
 
Leite et al. 2016 
  Gracilinanus microtarsus KT952241/LPC915 
 
Leite et al. 2016 
  Gracilinanus microtarsus KT952268/YL428 
 
Leite et al. 2016 




Anexo 4.2: Nome e sequências dos iniciadores (primers) utilizados no estudo, e as 
referências de onde foram obtidos. 
Primer Sequência Referência 
PPIC-F1 5'- CCCAAGACTGTGGAGAATTTC Giarla & Jansa, 
2014 
PPIC-R1 5'- CAACAGTAAAGTCTCCACCTTGAA 
Giarla & Jansa, 
2014 
P4HB-F1 5'- GCAGTTAAGGTTCACAGTTTCCCT 
Giarla & Jansa, 
2014 
P4HB-R1 5'- ATCTTGTCCACCACTCTCCAG 
Giarla & Jansa, 
2014 
OGT-F 5'-AAATCATTTCATCGACCTTTCTCAG Giarla, 2013 





































Expansão demográfica de Calomys tener (Rodentia, Cricetidae) durante o 



























A presença de fogo, tanto de origem natural como provocado pelo homem, em 
paisagens naturais tem implicações diretas na diversificação e evolução da biota 
(Bowman et al. 2011). No Cerrado do Brasil central as queimadas são fatores 
determinantes para a alteração de fitofisionomias, influenciando diretamente a 
densidade de componentes arbóreos, arbustivos e herbáceos (Cole 1960; Coutinho 
1982; Eiten 1972). A presença de fogo no Cerrado é histórica, sendo reconhecida 
desde o final do Pleistoceno (Ledru 2002) e início do Holoceno (Ledru et al. 1998), 
promovida tanto por indígenas pré-históricos (Barbosa & Schimtz 2008) como atuais 
(Mistry et al. 2005). 
Estudos ecológicos tem demonstrado diferentes resultados sobre o efeito do 
fogo em comunidades de vertebrados e invertebrados no Cerrado. Por exemplo, 
comunidades de lagartos parecem sofrer nenhuma (Costa 2011) ou pouca (Pantoja 
2007) influência do fogo na composição e riqueza de espécies. Por outro lado, 
comunidades de aranhas (Freire 2010) e pequenos mamíferos (Briani et al. 2004; 
Henriques et al. 2007; Vieira & Marinho-Filho 1998) parecem ser mais sensíveis 
quando seus habitats são alterados pela presença de fogo. Apesar de haver um número 
razoável de estudos ecológicos sobre o efeito de queimadas sobre comunidades 
naturais do Cerrado, estudos históricos de genética demográfica e filogeografia 
parecem não dar atenção ao efeito do fogo sobre a estruturação geográfica, 
diversificação genética e evolução de diferentes grupos biológicos (e.g. Guarnizo et 
al. 2016; Nascimento et al. 2011, 2012). Sob uma perspectiva temporal, é possível 
supor que a presença do homem pré-histórico e sua prática de produzir fogo há cerca 
de 13.000/11.000 anos atrás (Barbosa & Schimtz 2008; Bueno et al. 2013), bem como 
a existência do Cerrado e registros de fogo há cerca de 32.000 anos atrás (Ledru 
2002), também seriam fatores que explicitamente exerceriam pressão sobre a biota e 
poderiam levar ao surgimento de diferentes tendências históricas de diversificação 
genética e evolução dos organismos. 
Calomys tener é um roedor cricétido amplamente distribuído em áreas de 
campo do Cerrado (Bonvicino et al. 2008) e áreas alteradas de biomas adjacentes, 
como Mata Atlântica. Este roedor pertence a tribo Phyllotini que por sua vez 
compreende gêneros e espécies estritamente relacionados com habitats de formações 
abertas, como savanas e campo (Salazar-Bravo et al. 2013). Estudos ecológicos 
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indicam que populações de C. tener aumentam sua abundância em áreas de campo e 
Cerrados que sofreram queimadas recentes (Vieira & Marinho-Filho 1998) ao passo 
que diminuem em densidade em áreas com sucessão ecológica mais avançada após o 
evento de queimadas (Briani et al. 2004; Henriques et al. 2007). Além disso, 
observações pessoais sugerem que em levantamento de espécies de pequenos 
mamíferos, Calomys é frequentemente capturado em áreas recentemente queimadas e 
alteradas por ação antrópica (Machado, Rocha e Marinho-Filho, observações 
pessoais). Neste contexto, C. tener é um organismo interessante para se avaliar os 
efeitos ecológicos e históricos da presença de fogo no Cerrado, bem como sua relação 
com a ocupação do homem pré-histórico e suas possíveis influências sobre a biota do 
Cerrado 
O objetivo do presente estudo foi aplicar métodos filogenéticos, filogeográficos 
coalescentes e ferramentas de computação bayesiana aproximada (ABC - Beaumont et 
al. 2002) para testar se a ocupação humana e a ocorrência de fogo no Cerrado tiveram 
papeis determinantes para a diversificação de C. tener. Explicitamente serão testadas 
as hipóteses de que (i) a presença de fogo e um ambiente de Cerrado (similar com ao 
atual) há cerca de 32.000 anos atrás permitiu a expansão demográfica de C. tener; e 
(ii) a ocupação de indígenas pré-históricos e a utilização do fogo por volta de 12.000 
anos atrás foi um fator que acelerou a expansão demográfica de C. tener. Como 
hipóteses nulas, previmos que populações ancestrais de C. tener mantiveram-se 
constantes ao longo do tempo, e/ou outros eventos como aquecimento da temperatura 
e aumento de úmidade (como ocorrido no último máximo interglacial) afetaram a 
demografia de C. tener. 
 
Materiais e métodos 
 
Amostras, procedimentos de laboratório e tratamento das sequências 
Foram utilizados 46 tecidos de espécimes de C. tener provenientes de 24 
localidades inseridas no bioma Cerrado (Figura 1.3). Estas amostras foram obtidas a 
partir de expedições a campo realizadas durantes os anos de 2014 e 2015 e de doações 
de colegas pesquisadores e coleções científicas de outras instituições do Brasil. Uma 
lista com o número de tombamento e/ou número de coleta de campo, localidade de 
coleta e coordenadas geográficas é fornecida no anexo 1.3. Além do conjunto de 
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dados gerados a partir dessas amostras, foram obtidas dez sequências do gene cyt-b de 
espécimes de C. tener depositadas no GenBank (plataforma online e repositório de 
dados moleculares) (Anexo 1.3). Os táxons Calomys expulsus, C. tocantinsi e C. 
callosus foram utilizados como grupos externos para as reconstruções filogenéticas 
(Anexo 1.3). Esta amostragem contempla espécies do mesmo clado e de outros mais 
distantes em relação a C. tener. 
O DNA das amostras foi extraído utilizando o método de fenol-clorofórmio e a 
qualidade das extrações foi avaliada através de uma eletroforese em gel de agarose 
1,5%. Foram amplificadas 700 pares de bases (pb) do gene mitocondrial citocromo b 
(cyt-b; Smith & Patton, 1993) e dois introns nucleares: intron 7 do beta fibrinogênio 
(Bfib; ~640 pb;  Wickliffe et al. 2003) e intron 2 do gene álcool desidrogenase 1 
(ADH; ~520 pb; Amman et al. 2006). As sequências dos primers utilizados e 
respectivas referências são apresentadas no anexo 2.3.  
As reações de amplificação (Reação em Cadeia da Polimerase – PCR) dos 
marcadores selecionados foram realizadas em um volume final de 15 μl utilizando-se 
1,5 mM de MgCl2, 0,2 mM de dNTPs, 0,2μM de cada primer, 1,5U de Taq DNA 
Polimerase (Invitrogen) e 30 ng de DNA, e ciclos de temperatura compostos por um 
passo de desnaturação inicial a 95 oC por 5 min, seguidos por 35 ciclos de 95 oC por 
45 seg, 48-56 oC (conforme a temperatura de anelamento de cada primer) por 45 seg e 
72 oC por 45 seg, finalizando com uma etapa de extensão à 72 oC por 10 min. 
Pequenas adequações foram realizadas neste protocolo padrão para algumas amostras 
e espécies, conforme a necessidade. 
Os produtos resultantes da PCR foram purificados com enzimas ExoSap (USB 
Corporation) e sequenciados pelo método Sanger na empresa Macrogen Inc. (Seoul, 
Korea) e no Centro de Genômica do Distrito Federal, localizado na Universidade 
Católica de Brasília. As sequências foram editadas no programa GENEIOUS 6.1 
(Biomatters) e a fase gamética dos marcadores nucleares estimada pelo algoritmo 
PHASE (Stephens et al. 2001) implementado no programa DNASP 5.10 (Librado & 










5 S̃o Carlos, SP
6 Tupi Paulista, SP
7 PARNA Serra da Canastra, MG
8 Nova Ponte, MG
9 PARNA de Emas, GO
10 Catal̃o, GO
11 Poconé, MT
12 Corumbá de Goiás, GO
13 Jardim Botânico, DF
14 PARNA de Braślia, DF
15 Mimoso de Goiás, GO
16 Fazenda Trijuņ̃o, BA
17 Rio das Mortes - Nova Xavantina, MT
18 Jaborandi, BA
19 PARNA Chapada do Veadeiros, GO
20 PARNA Chapada do Veadeiros, GO_2
21 Parque Estadual de Terra Ronca, GO
22 Parañ, TO
23 Rio da Conceĩ̧o, TO
24 Formosa do Rio Preto, BA
25 PARNA Chapada das Mesas, MA
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Alinhamento das sequências e determinação dos modelos de evolução 
O alinhamento foi feito utilizando o algoritmo Muscle (Edgar 2004) e 
implementado no programa MEGA V. 5 (Tamura et al. 2011). Modelos de evolução 
nucleotídica de cada marcador molecular foram estimados no programa jModelTest 2 
(Darriba et al. 2012) utilizando o critério de informação de Akaike. Com base nos 
scores de máxima verossimilhança, os modelos mais ajustados aos conjuntos de 
dados foram HKY (Hasegawa et al. 1985) com distribuição gamma (G) para cyt-b e 
HKY com proporção de sítios invariáveis estimados (I) e distribuição gamma (G) 
para Bfib e ADH. 
 
Agrupamentos populacionais e árvores de gene 
Para verificar se existem agrupamentos populacionais com estruturação genética 
foi conduzida uma análise de agrupamentos genéticos no programa Bayesian model-
based approach- BAPS v 6 (http://www.helsinki.fi/bsg/software/BAPS/) utilizando o 
algoritmo clustering with linked loci (Corander et al. 2008). Foi utilizado um vetor 
como número mínimo de K (número de populações) de 1 1 1 1 2 2 2 2 3 3 3 3, 
indicando que foram executadas 12 rodadas entre quatro réplicas de valores de K 
distintos.  
A relã̧o entre os haplótipos dos conjuntos de dados mitocondrial e nucleares 
foi inferida através da construção de redes de haplótipos. Para isso foi utilizado o 
algoritmo median-joining (Bandelt et al. 1999) implementado no programa POPART 
1.7 (Leigh & Bryant 2015).  
Análises filogenéticas sob uma abordagem bayesiana foram implementadas para 
cada conjunto de dados separadamente (cyt-b, Bfib e ADH). Estas análises foram 
realizadas numa perspectiva exploratória, de forma a encontrar agrupamentos 
filogenéticos que indiquem estruturação genética e geográfica. Para isso utilizou-se o 
programa MrBayes (Huelsenbeck & Ronquist 2001) versão 3.2.2 (disponível em 
http://mrbayes.sourceforge.net). Os resultados das estimativas de modelos de 
evolução nucleotídicas provenientes do jModelTest2 foram utilizados como priors 
nas inferências bayesianas. Valores de frequência de bases e taxas de substituição 
nucleotídica foram ajustados como valores iniciais em uma distribuição Dirichlet, 
enquanto parâmetros de gamma shape e proporção de sítios invariáveis foram 
ajustados como fixos. Foram implementadas duas cadeias de Markov Chain Monte 
Carlo (MCMC) com 10 milhões de gerações cada e amostragens a cada 1000 
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gerações. O programa TRACER v1.3 (Rambaut & Drummond 2007) foi usado para 
verificar a convergência dos valores de máxima verossimilhança e valores de tamanho 
efetivo das amostragens (ESS > 200). Ao final, 25% das árvores amostradas foram 
descartadas como “burn-in” e um filograma foi constrúdo utilizando apenas nós 
retidos em no mínimo 50% das amostragens.  
 
Árvore de espécies, datação molecular e inferências demográficas 
Uma estimativa de árvore de espécies utilizando os três marcadores genéticos 
foi conduzida no programa BEAST 2 (Bouckaert et al. 2014) com o algoritmo do 
pacote *BEAST (Heled & Drummond 2010) e utilizando como grupos externos as 
espécies C. tocantinsi e C. expulsus. Uma taxa de mutação fixa de 2% a cada um 
milhão de anos foi associada ao gene cyt-b utilizando relógio molecular estrito. Esta 
taxa de mutação é estimada como uma média para o genoma mitocondrial de várias 
linhagens de mamíferos (Kumar & Subramanian 2002) e utilizada em outros trabalhos 
de evolução e biogeografia de pequenos mamíferos neotropicais (e.g. Gutiérrez et al. 
2014). Para os demais genes também foi utilizado o relógio molecular estrito porém 
permitindo uma estimativa de suas taxas de mutação. Utilizou-se um modelo de 
evolução nucleotídica para cada partição (sequências de cada gene) de acordo com os 
modelos ótimos estimados no programa jModelTest. A árvore de espécies foi 
estimada com tamanho de população linear ao longo do tempo, utilizando o prior 
coalescent constant population e a taxa de mutação de cada gene (menos cyt-b) 
estimada a partir de uma distribuição log-normal com média 1.0 e desvio padrão 1.25. 
Demais parâmetros foram mantidos no default do programa seguindo as 
recomendações constantes em seu manual. Esta análise foi ajustada para 100.000.000 
de simulações de MCMC com amostragens a cada 10.000 gerações. A convergência 
das amostragens e valores de ESS foram visualizada no programa TRACER v1.3 
(Rambaut & Drummond 2007). Foram implementadas duas corridas desta análise a 
fim de verificar a convergência dos resultados. Os arquivos das corridas 
independentes (arquivos .log) foram combinados no programa LogCombiner e 
sumarizadas no programa TreeAnotator, onde 20% das primeiras árvores amostradas 
foram descartadas como “burn-in”. 
Para se verificar sinais de alterações demográficas ao longo do tempo foram 
utilizadas as estatísticas D de Tajima (Tajima 1989) e R2 de Ramos-Onsins e Rozas  
(Ramos-Onsins & Rozas 2002), que testam desvios da neutralidade com base na 
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frequências de mutações, e Fs de Fu (Fu 1997) com base na frequência de haplótipos. 
Estas estatísticas foram estimadas no programa DNASP v5.10 (Librado & Rozas 
2009) em simulações coalescentes de 10.000 replicações para determinar valores de 
probabilidade (P<0,05 considerado significativo) de cada estatística. Além disso, a 
história demográfica de C. tener também foi investigada utilizando a análise Bayesian 
Skylines Plots (BSP) implementada no programa BEAST 2. Para esta análise foram 
utilizadas apenas as sequências de cyt-b, sendo que a taxa de mutação, modelos de 
evolução e os priors utilizados foram os mesmos daqueles utilizados na inferência da 
árvore de espécies. Esta análise foi implementada com 100.000.000 de simulações de 
MCMC com amostragens a cada 10.000 gerações, e a convergência entre as cadeias e 
valores de ESS foram verificadas no programa TRACER v1.3, que também foi 
utilizado para construir os gráficos BSPs. 
 
Modelos demográficos e cálculos bayesianos aproximados (ABC) 
Cinco modelos demográficos foram testados (Figura 2.3) no programa 
DIYABC (Cornuet et al. 2014), que infere processos demográficos sob uma 
perspectiva de cálculos bayesianos aproximados (Beaumont et al. 2002). Os dois 
primeiros modelos consideram populações de C. tener tanto grande como pequena e 
constantes ao longo do tempo. Outros dois modelos foram gerados considerando 
crescimento demográfico no começo do Holoceno (12,000 anos atrás), no mesmo 
tempo em que há os primeiros registros do estabelecimento humano na região do 
Cerrado (Barbosa & Schimtz 2008); e crescimento demográfico mais antigo (32,000 
anos atrás), de acordo com registros palinológicos de expansão do Cerrado e presença 
de fogo (Ledru et al. 2002). O último cenário, um modelo prevendo crescimento 
demográfico de C. tener num clima mais quente e úmido durante o último máximo 
interglacial (LIG) (150,000 anos atrás) foi gerado como hipótese alternativa aos 
modelos 1 e 2. Sequências de todos marcadores foram utilizadas, implementando 
como priors os modelos indicados pelo jModeltest. Todos os parâmetros disponíveis 
de sumário estatístico foram selecionados e três milhões de simulações foram geradas 
para cada modelo. As probabilidades posteriores dos parâmetros (valores do sumário 
estatístico) foram estimadas de acordo com o algoritmo de regressão linear logística 









Figura 2.3: Modelos demográficos históricos de populações de C. tener testados no 
programa DIYABC. 1) população grande sem alteração demográfica ao longo do 
tempo; 2) população pequena sem alteração demográfica; 3) expansão demográfica 
no começo do Holoceno coincidindo com ocupação humana e registro de fogo no 
Cerrado – clima seco; 4) expansão demográfica há 32.000 anos atrás devido a 
existência de um Cerrado antigo frequentemente atingido por fogo – clima seco; 5) 
expansão demográfica a partir do último máximo interglacial, modelo alternativo – 



































A análise de estruturação genética implementada no programa BAPS utilizando 
56 sequências de cyt-b resultou na estimativa de apenas um conjunto genético, 
abrangendo todas as sequências de C. tener.  
As redes de haplótipos (Figura 3.3) construídas com base nos genes cyt-b e 
ADH demonstraram baixo número de haplótipos e sem uma estruturação geográfica 
evidente. A rede de haplótipo com base em dados do Bfib demonstrou maior número 
de haplótipos, porém igualmente sem estruturação geográfica evidente. 
As análises filogenéticas com base nas 56 sequências do gene cyt-b de C. tener 
indicou monofiletismo da espécie com alta probabilidade posterior (pp=1) (Figura 
4.3). A filogenia com base em sequências do intron ADH também indicou alta 
probabilidade para o monofiletismo de C. tener, enquanto que a árvore resultante da 
análise do Bfib demonstrou baixa probabilidade. Todas as análises demonstraram 
baixa resolução dentro do clado que abrange os espécimes de C. tener, resultando em 
politomias.  
A análise Bayesian Skyline Plots com base em sequência do gene cyt-b indicou 
crescimento demográfico de C. tener a partir de 200.000 anos atrás (Figura 5.3), 
enquanto que todos os testes estatísticos indicaram desvios do modelo neutro de 
populações para os marcadores cyt-b e ADH com valor de probabilidade 
significativos (Tabela 1.3). A árvore de espécies e datação molecular estimou a 
origem da linhagem de C. tener em torno de 1,7 milhões de anos atrás (Figura 6.3). 
Os cálculos bayesianos aproximados implementados no DIYABC indicaram cenários 
em épocas com presença de fogo e ocupação humana (modelos 3 e 4, 77% de 
explicação em conjunto) (Figura 7.3) como melhores explicações para o processo de 
expansão demográfica de C. tener. Dentre os dois modelos, o quarto modelo foi 
indicado como cenário mais provável, 41% de explicação, entre os cinco modelos 
testados. O modelo de número 3 apresentou 36% de probabilidade posterior para 






Figura 3.3: Redes de haplótipos com base nos marcadores ADH (A), Bfib (B) e cyt-b (C). Cada círculo representa um haplótipo. Quanto maior o tamanho 
do círculo maior o número de amostras apresentando o mesmo haplótipo. Cores representam localidades de coleta de acordo com a legenda a direita. Traços 
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Figura 4.3: Filogenias resultantes da análise bayesianas com base em sequências do cyt-b (A), ADH (B) e Bfib (C). Retângulos indicam 











Figura 5.3: Tamanho efetivo populacional através do tempo estimado com 
sequências do cyt-b de C. tener com base em Bayesian Skyline Plots. Área em azul 







Figura 6.3: Árvore de espécies utilizando sequências de todos os marcadores (cyt-b, 
ADH e Bfib) e datação molecular. Número próximo ao nó significa probabilidade 





Tabela 1.3: Valores das estatísticas D de Tagima, Fs de Fu e R2 de Ramos-Onsins e 
Rozas, que testam desvios do modelo neutro de evolução. Asterisco indica 
probabilidade < 0,05. 
Gene D Fs R2 
Cyt-b -1.58* -17.31* 0.05* 
ADH -2.57* -29.33* 0.02* 



















Figura 7.3: Plots do algoritmo de regressão logística para cada cenário demográfico 














































Nenhuma análise implementada no presente estudo demonstrou algum tipo de 
estruturação geográfica ou genética em populações de C. tener. Assim, pode-se 
sustentar que esta espécie é resultante de uma radiação rápida, onde uma linhagem 
expande sua distribuição geográfica em um curto espaço de tempo. Alternativamente, 
é possível sugerir que contatos secundários possam ter ocorrido entre populações 
anteriormente isoladas reestabelecendo assim o fluxo gênico. Ambos cenários 
evolutivos podem ser explicados da seguinte forma com base nos resultados obtidos 
no presente estudo: a linhagem de C. tener surgiu por volta de 1,7 milhões de anos 
atrás derivada de um ancestral adaptado para viver em habitats abertos (assim como 
todos os representantes da tribo Phyllotini – Salazar-Bravo et al. 2013); (1) ocupou a 
região atual do Cerrado com baixa densidade populacional até a intensificação das 
queimadas (32.000 anos atrás, Ledru 2002) e a presença do homem há 12.000 anos 
atrás (Barbosa & Schmitz 2008) que permitiram uma colonização rápida de novos 
habitats disponíveis; ou (2) ocupou a região atual do Cerrado em várias populações 
isoladas e a intensificação de queimadas (32.000 anos atrás, Ledru 2002) e a presença 
do homem (12.000 anos atrás, Barbosa & Schmitz 2008) permitiu a conexão dos 
habitats propícios para a ocorrência de C. tener, reestabelecendo o fluxo gênico entre 
as populações. 
Não existem estudos biogeográficos de vertebrados no Cerrado que testem a 
influência de queimadas e a presença humana como fatores determinantes para a 
diversificação dos organismos. Este assunto parece ser subestimado frente a diversos 
indicadores de que queimadas naturais e provocadas pelo homem tem papel 
determinante como força evolutiva (Bond & Keeley 2005; Keeley et al. 2011). No 
Brasil, pesquisas indicam que organismos vegetais com especiação in situ no Cerrado 
demonstram adaptações fisiológicas e anatômicas para tolerar o stress de queimadas 
(Simon & Pennington 2012). Além disso, a própria fisionomia da paisagem do 
Cerrado é dramaticamente alterada sob diferentes regimes de queima (Coutinho 1982; 
Eiten 1972; Oliveira-Filho & Ratter 2002). Diante do efeito do fogo, vertebrados 
exibem diferentes respostas ecológicas em termos de composição e abundância de 
espécies (Briani et al. 2004; Henriques et al. 2007; Pantoja 2007). Em uma 
perspectiva histórica, o fogo tem efeito direto na evolução e distribuição de 
mamíferos pastadores em áreas de campos e pradarias (Anderson 2006). 
Adicionalmente, o componente antrópico é outro causador de fogo que deve ser 
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mencionado, visto que a produção de fogo é uma das primeiras ferramentas que 
humanos pré-históricos utilizaram para alterar seus habitats (Bowman et al. 2011). 
Em savanas da Austrália há registros de uso do fogo pelo povo aborígene desde 4.000 
anos atrás (Bowman 1998), enquanto no Brasil povos indígenas queimam áreas 
naturais até os dias de hoje (Mistry et al. 2005). Neste contexto, é certo que a 
influência do fogo sobre os organismos distribuídos no Cerrado não pode ser ignorada 
em estudos biogeográficos históricos. 
Uma série de estudos que propõem cenários paleoambientais com base em 
registros palinológicos, de carvão vegetal e arqueológicos estão disponíveis. Como 
exemplo, Behling (1995, 2003) sugere que no começo do Holoceno uma região a 
apenas 250 km da costa do Brasil era caracterizada por formação vegetal savânica e 
frequentemente atingida por fogo. Bueno et al. (2013) por sua vez, indicam uma série 
de sítios do Brasil central com registros de assentamentos de humanos pré-históricos e 
registros de carvão vegetal desde o final do Pleistoceno até o Holoceno recente. Na 
mesma direção, Gouveia et al. (2002) sugerem a ocorrência frequente de fogo numa 
região do centro-oeste do Brasil durante o Holoceno médio, enquanto que ao norte do 
Maranhão uma vegetação de savana e registro de fogo são conhecidos durante o 
Holoceno tardio/médio (Pessenda et al. 2004). Essa fração de estudos selecionados 
demonstram uma série de registros de fogo e ocupações humanas pré-históricas que 
faziam uso de queimadas durante o final do Pleistoceno e durante todo Holoceno. 
Frente a tais evidências, é razoável que a ocorrência de fogo deva ser levada em conta 
para a formulação de hipóteses sobre história demográfica e biogeografia histórica de 
organismos de diversificação recente, assim como realizado no presente estudo. 
Um conjunto de evidências obtidas no presente estudo sugerem que C. tener 
teve um aumento demográfico considerável durante o Quaternário tardio. Sugere-se 
que a presença de fogo no Cerrado em períodos secos e a presença humana neste 
bioma possam ter sido fatores determinantes para o crescimento demográfico da 
espécie. Por fim, chama-se a atenção de que este é o primeiro estudo a testar modelos 
demográficos, com base em métodos de ABC, em conjunto como o potencial efeito de 
queimadas sobre a evolução de pequenos mamíferos no Cerrado. Fenômenos 
associados a atividade humana, como as queimadas em regiões naturais suscetíveis, 
como o Cerrado, e a presença de tribos humanas pré-históricas devem ser 
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Anexo 1.3: Lista dos exemplares de C. tener utilizados nas análises incluindo a 
identificação da amostra (número de tombo, de coleta ou de acesso ao GenBank), 
localidade e coordenadas geográficas. São apresentados ainda as informações 
relativas às espécies utilizadas como grupo externo. 
Identificação da 
amostra 
Localidade Estado Coordenadas 
A42R3 Anhembi SP -22.78621 -48.13119 
APC1370 Rio da Conceição  TO -11.32091 -46.78655 
APC1371 Rio da Conceição  TO -11.32091 -46.78655 
APC2014 São Carlos SP -21.97507 -47.87897 
APC2016 São Carlos SP -21.97507 -47.87897 
APC2081 São Carlos SP -21.97507 -47.87897 
APC2093 São Carlos SP -21.97507 -47.87897 
B10BR2 Bofete SP -23.10712 -23.10712 
B50R1 Bofete, SP -23.10712 -23.10712 
UFES-CTA 1268  Nova Ponte MG -19.22538 -47.703761 
UFES-CTA 1310 Nova Ponte MG -19.22538 -47.703761 
eco12 Rio das Mortes MT -14.77937 -52.661249 
eco20 Rio das Mortes MT -14.77937 -52.661249 
eco21 Rio das Mortes MT -14.77937 -52.661249 
eco07 Rio das Mortes MT -14.77937 -52.661249 
MRT 3855 Paranã TO -12.63331 -47.85550 
MRT 3876 Paranã TO -12.63331 -47.85550 
ROD 108 Fazenda Trijunção BA -14.88291 -45.94247 
ROD 152 PARNA Chapada dos Veadeiros GO -14.03844 -47.62379 
ROD 202 PARNA Chapada dos Veadeiros GO -14.03844 -47.62379 
ROD 203 PARNA Chapada dos Veadeiros GO -14.03844 -47.62379 
ROD 204 PARNA Chapada dos Veadeiros GO -14.03844 -47.62379 
ROD 205 PARNA Chapada dos Veadeiros GO -14.03844 -47.62379 
ROD 206 Parque Estadual Terra Ronca GO -13.61543 -46.38954 
ROD 207 Parque Estadual Terra Ronca GO -13.61543 -46.38954 
ROD 208 Parque Estadual Terra Ronca GO -13.61543 -46.38954 
ROD 213 PARNA Chapada da Mesas MA -7.2402 -47.143 
ROD 22 PARNA de EMAS GO -18.25405 -52.75162 
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Anexo 1.3: Continuação 
Número Localidade Estado Coordenadas 
ROD 24 PARNA de EMAS GO -18.25405 -52.75162 
ROD 32 PARNA de EMAS GO -18.25405 -52.75162 
ROD 37 PARNA de EMAS GO -18.25405 -52.75162 
ROD 42 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
ROD 43 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
ROD 44 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
ROD 45 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
ROD 49 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
ROD 50 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
ROD 51 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
ROD 56 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
ROD 60 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
UNB2355 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
UNB2356 PARNA Serra da Canastra MG -20.29740 -46.52211 
UNB2872 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
UNB2873 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
UNB2874 Catalão GO -17.80908 -47.74128 
AF385597 Tupi Paulista SP -21.3829 -51.5754 
AF385596 Tupi Paulista SP -21.3829 -51.5754 
DQ447301  Jaborandi BA -14.0716 -45.4498 
DQ447300 Jaborandi BA -14.0716 -45.4498 
DQ447298 Jaborandi BA -14.0716 -45.4498 
DQ447297 Pedreira SP -22.7418 -46.8952 
DQ447296 Pedreira SP -22.7418 -46.8952 
DQ447295 Corumbá de Goiás GO -15.9249 -48.8121 
DQ447294 Campinas SP -22.9098 -47.0625 
DQ447302 Mimoso de Goiás GO -15.0588 -48.1620 
Grupo externo Número GenBank, tombo ou campo     
Calomys callosus UFES-CTA 1537 
   
Calomys tocantinsi ROD 78, 79 
   
Calomys expulsus ROD 114, 122, 106, 104, 127       
Acrônimos Anexo 1: UFES-CTA: coleção de tecidos animais da Universidade 
Federal do Espírito Santo; ROD: coleção de tecidos de mamíferos do Laboratório de 
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Genética e Biodiversidade da Universidade de Brasília; eco: coleção do autor (a ser 
depositada na Coleção de Mamíferos da UnB); UNB: coleção de mamíferos da 
Universidade de Brasília; A42R3, B10BR2, B50R1, MRT e APC: caderno de campo 






Anexo 2.3: Nome e sequências dos iniciadores utilizados no estudo, indicando 
referencias que delinearam os iniciadores. 
Primer Sequência Referência 
ADH2340-
I 
5´ GTAATCAAGTGCAAAGCAGCTG Amman et al. 2006 
ADH2340-
II 












































Os dados aqui apresentados indicam que organismos distribuídos em diferentes 
fitofisionomias do Cerrado e Caatinga sofreram eventos de diversificação situados em 
períodos históricos distintos. Por exemplo, eventos cladogenéticos que levaram a 
episódios de especiação em Phyllomys foram reconhecidos durante o Mioceno, 
Plioceno e Pleistoceno, correspondendo a aproximadamente um período entre 10 
milhões e 12 mil anos atrás. Por outro lado, populações de Gracilinanus agilis 
apresentam expansão populacional durante o último 1 milhão de anos, enquanto que 
populações de Calomys tener parecem sofrer eventos de expansão nos últimos 32 mil 
anos até o presente. 
Estes resultados sugerem que as fitofisionomias que formam um mosaico no 
Cerrado evoluíram de maneira independente ao longo do tempo, indicando que 
episódios geológicos, climáticos e antrópicos tem implicações particulares para cada 
fitofisionomia. Tendo em vista que cada fitofisionomia é única em termos de habitats 
disponíveis, as linhagens de organismos que nelas habitam sofrem de maneira 
desigual diante das pressões evolutivas. Isto fica mas claro se supormos que as matas 
de galeria, habitat de espécies de Phyllomys, expandiram em momentos históricos 
mais úmidos, permitindo o contato entre matas de galerias do cerrado e biomas 
florestais adjacentes e ocasionando trocas faunísticas. As matas secas por outro lado, 
estão distribuídas em algumas regiões estáveis ao longo do tempo e outras menos 
estáveis, implicando no isolamento de diferentes populações de G. agilis típicas deste 
ambiente. Por último, eventos de queimadas são mais frequentes em habitats abertos, 
como os campos e cerrados onde encontram-se populações de C. tener e, portanto, um 
crescimento demográfico nas populações desta espécie, conhecida por colonizr áreas 
recém queimadas, é esperado a partir do momento em que as queimadas ficaram mais 
frequentes no Cerrado. 
Por fim, a presente tese contribui com novas hipóteses biogeográficas para o 
Cerrado e Caatinga, algumas das quais implicam em relações com os biomas 
vizinhos, Amazônia e Floresta Atlântica. Além disso, é proposto que os ambientes 
considerados secos do interior do Brasil abrigam espécies ainda desconhecidas da 
ciência, e que a diversidade destes ambientes é apenas marginalmente conhecida. 
Sendo assim, é demanda evidente que mais estudos biogeográficos, de sistemática e 
taxonômicos sejam conduzidos nos sistemas naturais do interior do Brasil, 
principalmente diante do cenário atual de acelerada destruição de habitas e formações 
naturais. 
